穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 与 生物 合成 的 调控 研究 进展 
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摘 要 : 穿心莲 是 我 国 重要 的 南 药 之 一 ， 其 主要 活性 成 分 穿心莲 内 酯 类 成 分 共有 清热 解毒 、 


菌 消炎 等 功效 ， 在 抗 HIV 病毒 、 抗 血栓 、 保 肝 等 方面 也 具有 显著 效果 。 由 于 其 人 工 合成 


困难 , 通过 栽培 调控 或 育种 方法 增强 穿心莲 体内 内 酯 类 成 分 的 生物 合成 对 提升 穿心莲 药材 质 
量具 有 重要 意义 。 为 给 相关 研究 提供 参考 ,该 文 综述 了 军心 连 内 酯 类 成 分 积累 与 植物 发 育 的 
关系 , 栽培 措施 和 环境 因子 对 军心 连 内 酯 类 成 分 积累 的 影响 ， 以 及 近 十 年 来 国内 外 在 穿 心 连 
内 酯 类 成 分 的 生物 合成 及 其 分 子 调控 机 制 等 方面 取得 的 研究 进展 , 并 提出 未 来 在 以 增强 穿 心 
莲 内 酯 类 成 分 生物 合成 和 提高 穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 为 目标 的 研究 中 需 重 点 关注 的 3 个 方 
(1) 深入 解析 穿心莲 内 酯 的 生物 合成 通路 及 关键 基因 的 功能 ， 从 分 子 水 平 上 阐明 罕 心 
莲 内 酯 类 成 分 积累 的 机 制 ，〈2)〉 结合 分 子 生物 学 方法 和 作物 栽培 学 理论 深入 研究 穿心莲 生 
长 发 育 与 产量 和 质量 形成 的 规律 及 相互 关系 ; G) 揭示 穿心莲 内 酯 生物 合成 的 信号 调控 网 
络 。 
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Abstract: Andrographis paniculata, known as *Chuanxinlian' in China, is an important southern 
medicine in China. Its main active ingredients, andrographolide components, has good pesticide 
effects on heat-clearing and anti-bacterial and anti-inflammatory. Modern medical research has 
demonstrated that they also have profound effects in anti-HIV, anti-thrombus, liver protection and 
so on. Because they are difficult to be synthesized artificially, to increase the biosynthesis of 
andrographolide components in A. paniculata by cultivation regulation and breeding methods is of 
great significance to improve the quality of this medicinal material. To provide reference for 
related research in these fields, this paper reviewed the relationship between accumulation of 
andrographolide components and plant development, the effects of cultivation measures and 
environmental factors on the accumulation of andrographolide components, and the research 
advances in biosynthesis of andrographolide components and its molecular regulatory mechanism 
in the last decade worldwide. It also put forward three aspects those should be focused on in future 
studies aiming at enhancing the biosynthesis and accumulation of andrographolides components in 
A. paniculata: (1) to further identify the biosynthetic pathway of andrographolide components and 
the functions of key genes, and to elucidate the mechanism of andrographolides accumulation at 
molecular level; (2) to deeply study the laws of growth and development, yield and quality 
formation, and their interrelations in A. paniculata with the combination of molecular biological 
approaches and crop cultivation theories; (3) to reveal the signal regulation network in the 
biosynthesis andrographolide components. 
Key words: Andrographis paniculata, environmental factors, andrographolide, biosynthesis, 
phytohormone 

FO (Andrographis paniculata ) JE BSERRI—4E/EUKZU HIR, ROGER. Fudu 
湿润 气候 ， 一 般 认 为 它 起 源 于 南亚 的 印度 和 斯 里 兰 卡 〈Raina et al., 2013) ， 在 印度 、 东 南亚 
各 国 、 中 国 和 日 本 等 世界 各 传统 医学 系统 中 占有 重要 地 位 。 穿 心 莲 常 用 于 黄 冲 、 色 肤 病 、 消 
化 不 良 、 退 热 及 精神 障碍 等 疾病 的 治疗 (Mishra et al, 2007) 。 近 年 来 研究 发 现 ， 穿 心 莲 主 


要 活性 成 分 穿心莲 内 酯 在 抗 HIV 病毒 、 抗 炎 、 抗 血栓 、 保 肝 等 方面 也 具有 显著 效果 Mishra 


EH 


et al., 2007; Aromdee, 2012; Xu et al., 2012; Talei et al., 2014) 。 穿 心 连 内 酯 属于 半日 花 烷 型 二 
莫 内 酯 类 化 合 物 ， 其 结构 复杂 ， 人 工 合成 困难 ， 主 要 依靠 从 植物 原料 药 中 提取 。 因 此 ， 提 高 
原料 药 中 穿心莲 内 酯 含量 是 穿心莲 药材 栽培 和 育种 的 重要 目标 。 

了 近 十 年 来 国内 外 在 穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 的 栽培 措施 与 环境 因子 调控 研究 
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等 方面 取得 的 进展 , 并 介绍 了 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 生物 合成 通路 及 其 分 子 调控 机 制 ， 以 期 为 
罕 心 连 优 质 生产 及 开展 深入 的 分 子 生物 学 和 遗传 学 研究 提供 有 价值 的 参考 。 
1 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 积累 规律 

药 用 植物 活性 成 分 的 积累 与 植物 的 发 育 阶 段 密切 相关 .穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 随 生 育 时 
期 的 变化 有 明显 的 规律 , 了 解 这 种 变化 规律 是 进一步 开展 穿心莲 栽培 与 内 酯 生物 合成 调控 
究 的 基础 。 穿 心 莲 内 酯 类 成 分 主要 存在 于 叶片 中 , 叶片 穿心莲 内 酯 含量 在 营养 生长 期 增长 迅 
XE, 进入 生殖 生长 后 增长 变 慢 , 在 开花 始 期 达 最 高 ,开花 后 随 着 植株 的 衰老 发 生 降解 而 下 降 


(王振华 等 ，2007; 曾 令 杰 等 ，2007; Kumar & Kumar, 2013; 陈 娟 等 ，2014a) 。 因 此 ， 在 


- 


开花 期 以 前 收获 穿心莲 可 以 获得 较 高 的 内 酯 产量 。 研 究 也 表明 , 开花 期 对 穿心莲 内 酯 的 积累 
影响 较 大 ， 开 花期 越 晚 ， 生 长 期 越 长 ， 内 酯 含量 越 高 〈 王 振 华 等 ，2007) 。 脱 水 穿心莲 内 酯 
含量 在 整个 生育 期 内 没有 明显 的 变化 规律 , 且 含 量 较 低 (王振华 等 , 2007; 曾 令 杰 等 , 2007)， 
与 始 花 期 呈 负 相关 ， 即 开花 期 越 晚 ， 脱 水 穿心莲 内 酯 含量 越 低 〈 王 振 华 等 ，2007) 。 结 果 说 
穿心莲 不 同 内 酯 成 分 积累 的 调控 模式 可 能 存在 差异 。 穿 心 莲 内 酯 与 开花 期 的 关系 对 穿 心 
莲 优 良品 种 的 选 育 有 很 好 的 参考 意义 , 选 育 开花 期 较 晚 的 品种 可 以 提高 穿心莲 生物 产量 和 内 
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代谢 组 学 分 析 发 现 ， 穿 心 莲 老 叶 中 穿心莲 内 酯 、 脱 水 穿心莲 内 酯 和 新 穿心莲 内 酯 均 较 幼 
叶 有 所 较 低 ， 与 叶片 中 和 葡萄糖 和 胆 碱 含 量 的 变化 一 致 〈Tajidin et al., 2019) 。 结 果 表 明 ， 穿 
心 莲 内 酯 类 成 分 的 变化 可 能 受 初 生物 质 代谢 的 影响 。 开 花期 是 植物 物质 生产 与 转移 的 关键 转 
HW, 穿心莲 内 酯 类 成 分 随 生 育 时 期 的 变化 规律 与 体内 初生 代谢 的 关系 值得 进一步 研究 , 将 
助 于 揭示 穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 的 内 在 调控 机 制 。 

此 外 ，Pholphana etal. (2013) 比较 了 温室 和 大 田 种 植 的 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 变化 ， 发 


现 温 室 条 件 下 叶片 穿心莲 内 酯 在 种 子 形成 期 含量 最 高 [ (24.72 + 1.89 ) mgg] MAHR 


m= 
p= — 
— 

9 
C) 


下 则 是 营养 生长 期 最 高 [ (43.16 + 0.92 ) mg.g1]。 可 见 ， 生 长 环境 也 会 影响 穿心莲 内 酯 积累 
随 生 育 时 期 的 变化 规律 。 

2 栽培 措施 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 的 影响 

2.1 播 期 和 种 植 方式 〈 模 式 ) 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 影响 

国内 穿心莲 主要 分 布 于 长 江 以 南 的 广西 、 广 东 、 福 建 等 亚热带 地 区 。 近 年 来 ， 随 着 对 穿 
心 莲 药 材 需 求 的 增加 ， 穿 心 莲 引 种 不 断 北 移 ， 目 前 在 云南 、 四 川 、 浙 江 、 江 苏 、 江 西 、 山 东 、 
北京 等 地 都 有 种 植 。 由 于 种 植 地 域 分 布 广 ， 各 地 温度 差异 较 大 ， 播 种 时 间 跨 度 从 4 月 上 旬 到 
5 月 上 名。 一 般 在 南方 地 区 ， 穿 心 莲 最 佳 播 期 为 4 月 上 名， 能 获得 较 高 的 产量 和 穿心莲 内 酯 
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含量 〈 庄 文彬 ，2008; 王 振 等 ，2018) 。 昌 然 播 期 影响 穿心莲 产量 和 内 酯 成 分 含量 ， 但 对 开 
花期 没有 显著 影响 (Kaushal et al., 2010) 。 上 文 已 提 到 开花 期 是 影响 罕 心 连 内 酯 成 分 的 关键 
时 期 ， 因 此 ， 可 利用 穿心莲 的 这 种 特性 适当 早 播 以 延长 其 营养 生长 期 ， 有 利于 增加 干 物质 积 
累 量 ， 从 而 提高 穿 心 迁 产量 和 内 酯 含量 。 
穿心莲 种 植 方式 主要 有 直播 和 育苗 移 栽 ， 而 种 植 模式 主要 有 单 作 和 套 作 《和 邵 艳 华 等 ， 
2014)。 目 前 还 没有 关于 穿心莲 不 同 种 植 方式 和 种 植 模 式 对 内 酯 类 成 分 影响 的 系统 比较 研究 ， 
但 直播 由 于 通常 具有 较 大 的 群体 密度 , 可 能 影响 植株 的 生长 和 养分 吸收 利用 而 不 利于 穿心莲 
内 栈 类 成 分 的 积累 。 穿 心 莲 单 作 有 利于 植株 充分 利用 太阳 光 , 能 提高 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 含 
E, 但 选择 合适 的 套种 作物 (如 春玉 米 ) 也 不 影响 穿心莲 中 后 期 的 生长 和 内 酯 类 成 分 的 积累 
( 韦 坤 华 等 ，2013) 。 
2.2 种 植 密度 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 影响 


穿心莲 能 耐 受 一 定 程度 的 密植 ,广西 地 区 穿心莲 种 植 密度 在 16.5 万 -18 万 株 /hm2 时 产量 


最 高 ( 周 灵芝 等 ，2014) ， 而 Singh et al. (2011) 5j Kumar & Kumar (2013) 的 研究 一 致 认 
为 ， 印 度 北部 地 区 穿心莲 的 适宜 种 植 密度 为 30 cm x 15 cm， 即 约 22.2 万 株 "hm?。 不同 地 区 
穿心莲 最 适 种 植 密度 的 差异 可 能 与 各 地 光 、 热 、 养 分 等 因素 差异 有 关 。Singh et al. (2011) 
研究 发 现 , 在 22.2 TR hm? 密度 下 穿心莲 生物 产量 、 穿心莲 内 酯 和 新 穿心莲 内 酯 含量 最 高 。 
E 测 认为 ， 较 密集 的 群体 对 光 、 水 、 肥 等 资源 的 利用 率 更 高 而 促进 产量 增加 ， 而 较 高 的 产量 
也 有 利于 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 积累 。 

种 植 密度 可 能 通过 穿心莲 改变 株 型 而 影响 其 干 物质 积累 ,进而 影响 内 酯 含量 。 密植 条 件 
下 ， 穿 心 莲 单 株 的 生长 受到 抑制 ,表现 为 株 高 增加 ， 冠 幅 减 小 ， 分 枝 数 减少 ,分 枝 与 主 茎 的 
夹 角 变 小 ,但 单位 面积 干 物质 产量 增加 (Singh et al., 2011〉。 对 穿心莲 农艺 性 状 与 4 个 内 酯 
成 分 之 间 的 相关 性 分 析 发 现 , 穿心莲 内 酯 与 单 株 叶片 数 和 分 蒙 个 数 呈 显 著 负 相 关 , 去 氧 穿 心 
莲 内 酯 与 叶片 数 和 干 重 相 关 指 标 也 成 显著 负 相 关 ， 而 与 叶 长 呈正 相关 〈 曾 吴 静 等 ，2019) 。 
以 上 分 析 表 明 , 穿心莲 生长 与 内 酯 类 成 分 积累 之 间 存 在 一 定 的 权衡 关系 , 适当 抑制 生长 有 利 
于 提高 内 酯 成 分 含量 .内 酯 成 分 含量 与 农艺 性 状 的 相关 性 为 高 活性 成 分 穿心莲 品种 的 选 育 提 
供 了 重要 的 表 型 参考 依据 。 

2.3 养分 运筹 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 影响 

穿心莲 以 全 草 入 药 ， 因此， 获取 较 高 的 生物 量 是 穿心莲 种 植 的 首要 目标 , 而 施肥 是 获得 
高 产 的 重要 途径 之 一 。 平 衡 施肥 改善 作物 产量 和 品质 。 大 田 施肥 试验 也 证 明 ， 充 足 的 养分 有 
利于 穿心莲 的 生长 和 内 酯 成 分 的 积累 〈 邵 艳 华 等 ，2014) ， 而 且 应 该 注重 氮 磷 钊 和 有 机 肥 配 
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施 〈 了 丁 楠 等 ，2008) ， 有 机 肥 配 施 NPK 和 生物 肥 的 穿心莲 生长 和 内 酯 产量 最 佳 (Hemalatha 


& Suresh, 2012) 。 


氮 是 植物 需求 量 最 大 的 营养 元 素 ， 参 与 植物 的 各 生理 代谢 过 程 。 在 广西 的 研究 表明 ， 穿 


心 莲 的 需 肥 量 较 大 , 最 适 的 施 氮 量 达 172.5 kg N:hm-2 ( 唐 章 亮 , 2006) 。 而 Patidar et al. (2011) 


对 印度 穿心莲 的 研究 表明 ， 穿 心 莲 内 酯 在 施 氮 量 为 0-80 kg N:hm? 时 随 氮 水 平 升 高 而 迅速 增 
加 ， 当 施 氮 量 达 100 kg.hm2 时 反而 下 降 。 但 Patidar etal. (2011) 的 结果 可 能 并 不 具有 参考 
价值 ， 因 为 他 们 测 得 的 穿心莲 内 酯 〈 主 要 内 酯 成 分 ) 含量 最 高 仅 0.178%， 远 低 于 《中 华人 
民 共 和 国药 典 》 (2020 年 版 一 部 ) 规定 的 穿心莲 药材 中 穿心莲 内 酯 、 新 穿心莲 内 酯 、14- 去 
氧 穿心莲 内 酯 和 脱水 穿心莲 内 酯 的 总 量 不 得 少 于 1.5% 的 要 求 〈 国 家 药典 委员 会 ，2020) 。 
通常 缺 氮 条 件 下 药 用 植物 酚 类 、 芯 类 等 不 含 氮 的 次 生 代 谢 物 含 量 增加 ， 即 符合 碳 / 营 养 平衡 
假说 (Fritz et al., 2006; Ibrahim et al., 2012; 王 静 等 ，2012) ， 而 最 佳 施 氮 量 的 存在 说 明 氨 对 
穿心莲 生长 和 内 酯 合成 的 影响 可 能 并 不 完全 符合 该 假说 , 也 说 明 氮 对 穿心莲 生长 与 次 生 代谢 
权衡 的 调控 作用 较为 复杂 ， 氮 肥 运 筹 对 它们 之 间 关 系 影响 的 机 理 仍 值得 进一步 探讨 。 


s 


LO 3 环境 因子 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 的 调控 
= 对 不 同 产 地 穿心莲 样品 的 分 析 发 现 ， 穿 心 莲 内 酯 含量 存在 很 大 差异 〈( 韦 坤 华 等 ，2013; 


4 pm 


) 
Ih 


0 


Tp 


邓 乔 华 等 ，2014; WHEE, 20140 ， 一 般 认 为 环境 因子 是 影响 穿心莲 内 酯 成 分 变化 的 重要 
因素 。 环 境 因 子 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 的 调控 研究 目前 主要 集中 在 光照 、 土 壤 微 生物 和 盐 
胁迫 等 3 个 方面 。 
3.1 光照 强度 和 光 质 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 影响 
太阳 光 是 植物 光合 作用 的 能 量 来 源 ,是 影响 植物 生长 和 生物 量 积累 的 重要 因素 之 一 。 陈 
娟 等 (2014a) 对 穿心莲 光合 作用 的 光 响 应 特征 分 析 发 现 ， 旺 盛 生 长 期 穿心莲 叶片 的 最 大 净 
光合 速率 仅 为 4 hmolm2.s1 左右 ， 光 饱和 点 和 光 补 偿 点 分 别 是 800 hmolm2.s1 和 100 
hmolm2.s1 左右 ， 当 光 强 超过 1 000 hmolm2.s1 时 发 生 光 抑制 现象 。 但 笔者 测定 发 现 ， 穿 
心 莲 最 大 净 光 合 速 率 可 达 20 jmol-m?s-! 以 上 ， 光 饱和 点 也 超过 2000 hmolm2.s1〈 图 1) ， 
有 具有 典型 的 喜 阳 植物 特征 。 研 究 穿心莲 光合 作用 对 光 强 的 响应 特征 对 其 种 植 模式 的 选择 具有 
很 好 的 理论 指导 作用 。 利用 穿心莲 的 需 光 特性 , 生产 上 通常 采用 穿心莲 与 春玉 米 套 种 的 方式 
以 获得 较 高 的 土地 经 济 收益 。 生 长 前 期 ， 玉 米 可 以 为 穿心莲 遮 随 ， 以 防 烈日 曝晒 灼 苗 ， 生 长 
中 后 期 玉米 收获 后 对 穿心莲 的 光照 影响 已 消除 ,有 利于 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 积累 ( 邵 艳 华 等 
2014; 周 灵芝 等 ，2014) ， 而 核 树林 或 香蕉 林 下 由 于 长 期 光照 弱 、 光 照 时 间 短 ， 套 种 穿心莲 
的 内 酯 类 成 分 较 低 〈 邵 艳 华 等 ，2014) 。 因 此 ， 生 产 上 常 采用 穿心莲 /玉米 、 穿 心 莲 / 花 生 等 
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L 
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V 


smd 
V sg 


套种 模式 。 


目前 关于 光 强 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 影响 研究 还 没有 一 致 的 结论 。 李 婷 等 (2016) 和 


Purwanto et al. (2011) 研究 发 现 ， 随 着 光 强 减弱 ， 穿 心血 内 西 


含量 逐渐 增加 。 而 另外 的 研究 


I 


发 现 ， 自 然 条 件 下 适度 让 随 可 以 促进 穿心莲 的 生长 ,穿心莲 


内 酯 含量 受 影响 不 大 ,而 过 度 遮 


荫 严 重 影响 植株 生长 和 内 酯 含量 〈 褚 晨 亮 和 曾 令 杰 ，2013; 邵 艳 华 等 ，2014) 。 光 影响 植物 


的 形态 建成 ， 光 强 可 能 通过 影响 穿 心 过 的 物质 合成 与 分 配 进 


30 


4 测定 值 Measured value 
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P. 净 光 合 速率 ; a. WURR: Pmax。 最 大 净 光 合 速率 ， LSP. 光 饱 和 点 ; LCP. 


有 效 辐射 。 


一 步 影响 内 酯 类 成 分 的 积累 。 


d=0.061 8 umol * mol“ 


07 umol * m?* s^ 
24 umol * m2 * s^ 
96 umol * m? * s^ 
umol * m? * s^ 


1 500 2 000 


光合 有 效 辐射 
PAR (umol * m2* 


gt) 


光 补 偿 点 ; Ra. 瞳 呼吸 速率 ，PAR. 光合 


Pa. Net photosynthetic rate; a. Initial slope; Pmax. Maximum photosynthetic rate; LSP. Light saturation point;LCP. Light 


compensation point; Ra. Dark respiration rate; PAR. Photosynthetic active radiation. 


图 1 穿心莲 光合 作用 的 光 响 应 特征 


Fig.1 Light response characteristics of photosynthesis in Andrographis paniculata 


光 质 也 是 影响 植物 形态 建成 ,作物 品质 和 药 用 植物 活性 成 分 的 重要 因素 (李强 等 ,2017)。 


通过 覆盖 不 同 颜 色 的 透明 薄膜 ， 褚 晨 亮 等 (2013) 研究 发 现 红 膜 能 增加 穿心莲 株 高 和 提高 穿 
AEE, 而 蓝 腊 和 黄 膜 对 穿心莲 的 生长 和 内 酶 成 分 的 积累 都 不 利 。 红 光 对 药 用 植物 
活性 成 分 积累 的 促进 作用 在 山 豆 根 〈 王 美英 等 ，2013 ) 和 丹参 〈 梁 宗 锁 等 ， 2012) 等 植物 上 


也 有 报道 , 但 其 作用 机 制 尚 没有 深入 研究 。 由 于 植物 体内 光敏 色素 的 表达 能 响应 光 质 的 变化 


〈 牛 骏 等 ，2017) ， 推 测 光 受 体 基 因 可 能 参与 了 药 用 植物 活性 成 分 的 合成 调控 。 在 烟草 上 已 
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证 明光 受 体 基因 NiphyB 表达 水 平 的 改变 会 影响 烟草 的 形态 和 次 生 代 谢 物 ， 其 中 生物 碱 、 总 
多 酚 、 绿 原 酸 和 芸香 昔 的 含量 与 NtphyB 基因 表达 水 平 的 变化 趋势 一 致 ( 罗 永 露 等 ,，2014) 。 
该 研究 对 进一步 解析 光 质 影响 穿心莲 内 酯 类 成 分 积累 的 分 子 机 制 有 一 定 的 参考 和 借鉴 意义 。 
3.2 土壤 微生物 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 影响 

药 用 植物 与 其 生长 环境 中 的 土壤 微生物 关系 密切 〈 张 连 娟 等 ,2017) ， 微 生物 与 药 用 植 
物 之 间 的 相互 作用 已 成 为 药 用 植物 次 生 代谢 调控 研究 的 热点 〈K6berl et al., 2013) o XE Ù 


过 接种 芽孢 杆 梢 Bacillus sp.) 可 使 穿 心 连 内 酮 产量 提高 28-61% (Verma et al., 2015) 。 从 
枝 菌 根 真菌 “AMF) 是 最 为 古老 且 物 种 稀少 的 植物 根部 共生 真菌 ， 在 已 研究 过 的 陆 生 植物 
中 有 90% 均 能 与 其 形成 共生 关系 。AMEF 在 增加 植物 矿质 营养 吸收 、 改 善 植物 生长 状况 、 提 
高 作物 产量 、 改 善 农产品 品质 等 方面 扮演 着 重要 的 角色 〈 邹 浊 莹 和 张 云 哥 ，2008; Helgason 


& Fitter, 2009) 。 对 穿心莲 接种 AMF 能 显著 提高 植株 的 生长 和 穿心莲 内 酯 含量 ， 但 不 同 种 


类 的 AMF 对 穿心莲 的 影响 不 尽 相 同 , 其 中 以 Glomus leptotichum 和 Glomus intraradices 的 效 


= 果 最 好 (Chiramel et al., 2006) 。 同 时 还 观察 到 ， 接 种 AMF 不 同 程度 地 提高 了 穿心莲 植株 
LO 磷 含 量 ， 其 中 地 上 部 增加 31.68-127.57%， 地 下 部 增加 19.58-43.55% (Chiramel et al., 2006) 。 
- AME 对 植物 磷 营 养 的 改善 作用 被 认为 是 促进 植物 生长 和 活性 物质 积累 的 重要 原因 〈 黄 京华 
等 , 2011)， 而 AMF 是 否 还 通过 其 它 生 理 过 程 影 响 植物 活性 成 分 的 积累 尚 有 待 进一步 验证 。 
t 3.3 盐 胁 迫 对 穿 心 连 内 酯 类 成 分 的 影响 


穿心莲 具有 一 定 的 耐 盐 性 ， 但 不 同 遗 传 材料 间 差 异 较 大 〈Talei et al., 2012) 。 陈 娟 等 
(0142) 采用 土壤 盆栽 试验 研究 表明 ， 穿 心 莲 在 0.4% 的 NaCl 浓度 内 可 正常 生长 ， 认 为 其 
具有 中 度 耐 盐 能 力 。Shao etal. (20150 采用 2:1 红土 和 泥炭 作为 培养 基 ，Hoagland 营养 液 
中 添加 不 同 NaCl 浓度 处 理 ， 发 现 41.1 mM NaCl (电导 率 为 4dS*m1) 对 穿心莲 的 株 高 和 叶 
面积 没有 显著 影响 ， 而 当 NaCl 浓度 达 92.4 mM (电导 率 为 8 dS*m-!1) 时 ， 植 株 生 长 明显 受 
到 抑制 ， 且 抑制 程度 随 Naci 浓度 增加 而 加 重 。Talei etal. (2013) 以 相对 生长 速率 (RGR) 
和 耐 盐 指数 (STI) 为 评价 指标 ， 通 过 设置 不 同 盐 浓 度 和 处 理 时 间 研 究 了 穿心莲 的 耐 盐 阔 值 ， 
发 现 盐 胁迫 处 理 Sd 时 生长 开始 下 降 ，12 dS*m^ 盐 胁 迫 处 理 15 d 是 穿心莲 能 耐 受 的 盐 胁 迫 
阅 值 。 抗 氧化 胁迫 和 光合 作用 相关 和 蛋白 对 盐 胁 迫 有 响应 ， 且 1 个 17kDa 和 1 个 45 kDa 的 
蛋白 分 别 对 光合 作用 和 穿心莲 内 酯 起 作用 (Talei et al., 2014; 2015) 。 对 穿心莲 耐 盐 胁迫 及 
其 机 制 的 研究 为 开展 穿心莲 耐 盐 品种 的 选 育 提供 理论 基础 。 

虽然 研究 发 现 随 着 盐 浓 度 的 增加 ， 穿心莲 内 酯 含量 显著 提高 , 但 是 同时 也 应 注意 到 盐 胁 
人 迫 导致 的 穿心莲 生物 量 下 降 通 常 可 达到 50% 以 上 ， 而 穿心莲 内 脂 含 量 的 增加 最 多 不 过 30% 
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(Talei et al., 2013; Shao et al., 2015) ， 因 此 穿心莲 含量 的 增加 更 多 地 是 因为 生物 量 下 降 而 
导致 的 浓缩 效应 ,并非 逆境 诱导 次 生 代谢 增强 的 结果 。 应 结合 穿心莲 内 酯 合成 相关 基因 的 表 
达 分 析 ， 才 能 正确 评估 盐 胁 迫 对 穿心莲 内 酯 积累 的 效应 。 
4 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 生物 合成 通路 及 其 分 子 调控 机 制 
41 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 生物 合成 途径 

植物 背 类 化 合 物 都 是 由 五 碳 结构 一 一 二 磷酸 异 成 烯 基 (IPP〉 和 其 烯 丙 基 异 构 体 二 磷酸 
二 甲 基 烯 丙 基 (DMPP) 为 基本 单元 进一步 转化 而 来 。 它 们 的 合成 是 通过 两 条 位 于 不 同 亚 台 
胞 空间 的 途径 进行 的 ， 即 质 体 中 的 甲 基 赤 伦 醇 -4- 磷 酸 (MEP) 途径 和 细胞 质 基 质 中 的 甲 产 
RR (MVA) 途径 。 前 者 以 丙酮 酸 和 甘油 醛 -3- 磷 酸 为 原料 ， 后 者 以 乙酰 辅酶 A 为 原料 C3 


Em 


- 


LIH 


凌 健 等 ，2013; Tholl,2015) . Srivastava & Akhila (2010) 通过 放射 性 同位 素 示 踪 ， 证 明了 


MEP 和 MVA 途径 共同 促进 穿心莲 内 酯 的 积累 ， 且 MEP 途径 是 穿心莲 内 酯 的 主要 生物 合成 


途径 。 


焦 磷酸 香 叶 基 香 叶 酯 (GGPP) 是 穿心莲 内 酯 合成 的 主要 前 体 物质 ,GGPP WEER ent- 
焦 磷酸 古巴 酯 Cent-CPP) 是 穿心莲 内 酯 生物 合成 的 关键 步 又， 催化 该 反应 的 二 熙 合 酶 一 一 
一 ent- 柯 巴 基 焦 磷酸 合 酶 (CPS〉 是 穿心莲 内 酯 生物 合成 的 关键 限 速 酶 。2012 年 已 克隆 到 了 穿 
OE CPS 的 编码 基因 ， 命 名 为 ApCPS，GenBank 登录 号 为 JN216843.1( 姚 柳 等 ，2012) 。 
通过 病毒 诱导 基因 沉默 ( 诺 琴 琴 等 ， 2016) 、 多 倍 体 〈 郭 鹏 等 ，2019) 和 生长 时 期 动态 基因 
表达 〈 陈 娟 等 ， 2014b) 等 研究 均 证 明 ，ApCPS 的 表达 量 与 穿心莲 内 酯 积累 有 很 好 的 相关 性 
因此 认为 ，4pCPS 是 穿心莲 内 酯 生物 合成 的 关键 酶 基因 。Misra etal. (2015) 于 2015 年 对 


EI ApCPS2 的 功能 进行 了 描述 。Sun etal. (2019) 通过 对 穿心莲 全 基因 组 测序 找到 5 个 ApCPS 


| 


基因 (4pCPS1-5) ， 并 描述 了 ApCPS1 & 3 的 功能 

目前 已 基本 明确 穿心莲 ent-CPP 的 生物 合成 通路 , 但 由 其 下 游 中 间 产 物 到 穿心莲 内 酯 > 
成 分 的 合成 途径 仍 了 解 较 少 。Sun etal. (2019) 在 穿心莲 全 基因 组 测序 的 基础 上 ， 对 莱 莉 酸 
甲 酯 (MeJA) 处 理 的 穿心莲 植株 进行 转录 组 分 析 ， 鉴 定 了 可 能 参与 穿心莲 内 酯 类 成 分 合成 
的 酶 基因 ， 包 括 细胞 色素 P450 单 加 氧 酶 、 依 赖 于 2- 酮 成 二 酸 的 双 加 氧 酶 和 依赖 于 UDP 的 
糖 基 转 移 酶 ， 并 鉴定 出 一 个 糖 基 转 移 酶 能 催化 雄 激素 的 O- 连 接 葡萄 糖 基 化 作用 产生 新 穿 心 


过 内 酯 〈 图 2) 。 
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虚线 箭头 表示 推测 的 合成 途径 。 


Dashed arrow indicates the putative synthetic pathway. 


图 2 穿心莲 细胞 中 内 酯 类 化 合 物 的 生物 合成 途径 [ 引 自 Sun et al. (2019) 和 Sharma et al. (2015)， 作 适当 修改 ] 


Fig.2 Biosynthetic pathways of andrographolide compounds in Andrographis paniculata cells [Cited from Sun et 


al. (2019) and Sharma et al. (2015) with some modifications] 
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42 穿心莲 内 酯 类 成 分 合成 的 分 子 调控 机 制 

除了 4pCPS， 其 它 莫 类 代谢 基因 对 穿心莲 内 酯 类 成 分 的 生物 合成 也 有 重要 调控 作用 。 
ApCPS 基因 沉默 15 d 后 穿心莲 内 醚 积累 量 显 著 下 降 ， 上 游牧 牛 儿 基 物 牛 儿 基 焦 磷 酸 合成 酶 
(GGPS) 基因 的 表达 也 下 调 ， 而 3- 羟 -3- 甲 基 戊 二 酰 辅酶 A 还 原 酶 HMGR) 基因 和 1- 脱 
氧 木 酮 糖 -5- 磷 酸 合成 酶 CDXSO 基因 的 表达 未 受 影响 。 结 果 说 明 ，ApCPS 对 穿心莲 内 酯 合 
成 基因 具有 反馈 调节 作用 ， 同 时 也 暗示 穿心莲 内 酯 生物 合成 的 调控 主要 集中 在 GGPS 和 
ApCPS 两 个 基因 ( 诺 琴 琴 等 ，2016) 。 

植物 生长 发 育 和 代谢 受 植物 激素 的 调控 ,植物 激素 作为 刺激 因子 参与 植物 次 生物 质 合 成 
的 信号 调控 网 络 途径 〈 王 春 丽 和 梁 宗 锁 ，2009) 。 脱 落 酸 (ABA). WER (GAs) AURI 
Hg JA) 等 都 能 诱导 穿心莲 内 酯 含量 的 提高 ， 且 该 作用 与 莫 类 代谢 基因 的 表达 上 调 有 关 
(Anuradha et al., 2010; Jha et al., 2011) . MeJA 是 调控 植物 防御 反应 的 重要 植物 激素 , MeJA 
EASE (ERF, 2017), KERE FBE, 2011). EEX RAS, 2018) 等 
次 生物 质 合成 中 的 作用 已 有 广泛 报道 。 MeJA 可 诱导 穿心莲 生物 合成 途径 中 GGPP 内 含 子 保 


Le 》 留 型 异 构 体 的 差异 表达 (Gao etal., 2019) 。Sharma etal. (2015) 以 不 同 MeJA 浓度 处 理 穿 
- DET ZR, 发 现 5 uM MeJA 处 理 24 h 的 罕 心 莲 内 酯 舍 量 达 最 高 , 较 对 照 提 高 了 525 fi, 
N 

e 穿心莲 内 酯 含量 的 提高 与 MVA 和 MEP 途径 关键 酶 基因 的 表达 水 平 密切 相关 ， 其 中 SPH, 
CN 


m 


GGPS fll HMGS 的 表达 强烈 影响 穿心莲 内 酯 的 合成 。 诬 琴 琴 等 (2016) 的 研究 也 表明 , MeJA 
: 能 广泛 调控 穿心莲 划 类 代谢 相关 基因 HMGR. DXS. GGPS 等 的 表达 ， 且 对 这 些 基 因 的 诱导 
c 时 间 早 于 ApCPS. WD, ApCPS 在 一 定 程度 上 受 上 游 基 因 的 调控 。 
t 2t FRI c ABER S 6 9 Y UBER E BA ZH t TE LER AO SEC E 3 A CATH 
^5, 2015) 。 然 而 ， 目 前 对 穿心莲 内 酯 合成 的 分 子 调控 机 制 研究 还 只 是 关注 于 少数 关键 基因 
的 表达 与 内 酯 成 分 含量 之 间 的 关系 ,而 对 于 其 上 游 基 因 的 互 作 ， 以 及 环境 因子 诱导 内 酯 成 分 
合成 的 信号 通路 研究 仍 不 足 。 
5 问题 与 展望 
近 十 年 来 , 随 着 人 们 对 穿心莲 研究 的 重视 和 分 子 生物 学 技术 的 广泛 应 用 , 在 穿心莲 内 栈 
类 成 分 的 生物 合成 及 调控 方面 取得 了 巨大 进展 。 但 是 同 大 宗 作物 和 模式 植物 比较 起 来 , 穿 必 
莲 的 相关 研究 不 仅 滞 后 ， 而且 研究 工作 缺乏 系统 性 。 传 统 农作物 和 模式 植物 在 现代 植物 生物 
学 领域 取得 的 先进 研究 成 果 对 穿心莲 相关 研究 具有 重要 的 借鉴 作用 。 笔者 认为 , 未 来 对 穿 心 
莲 内 酯 类 成 分 生物 合成 和 调控 的 研究 应 重点 关注 以 下 几 个 方面 : 
D 深入 解析 穿心莲 内 酯 的 生物 合成 通路 及 关键 基因 的 功能 。 对 穿心莲 内 酯 生物 合成 
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路 的 解析 是 从 分 子 水 平 上 阐明 穿心莲 内 酯 合成 积累 对 环境 和 刺激 因子 响应 规律 的 基础 .尽管 

对 军心 连 内 酯 合成 通路 上 游 的 一 些 关键 酶 己 有 一 定 的 了 解 , 但 对 其 生物 合成 的 完整 途径 ， 以 

及 基因 之 间 的 相互 作用 关系 仍 不 十 分 清楚 。GGPP 同时 也 是 赤 霉 素 、 类 胡 葛 下 素 、 叶 绿 素 等 

物质 合成 的 前 体 〈Thol 2015) ， 对 穿 心 连 内 酯 合成 通路 的 解析 也 有 助 于 我 们 了 解 穿 心 加 二 
熙 类 物质 代谢 的 分 流 机 制 ， 以 及 不 同 内 酯 成 分 之 间 的 关系 。 

20 开展 穿心莲 栽培 理论 与 技术 的 深入 研究 。 药 用 植物 栽培 理论 和 技术 研究 普遍 较 传统 
农作物 的 研究 滞后 〈Gao etal., 2020) ， 在 很 多 方面 仍 处 于 起 步 或 是 初步 探索 阶段 。 现 代 作 
物 栽 培 学 已 发 展 了 完善 的 栽培 理论 体系 , 包括 叶 龄 模式 、 源 库 理论 、 群 体质 量 理论 和 化 学 调 
控 理论 。 以 分 子 生物 学 方法 结合 作物 栽培 学 基本 理论 为 指导 , 研究 穿心莲 生长 发 育 、 产 量 和 
质量 形成 规律 ,将 为 穿心莲 生长 调控 、 群 体 结构 的 优化 、 产 量 与 质量 的 平衡 等 提供 重要 的 科 
学 理论 文 撑 。 

3) 加 强 穿心莲 内 酯 生物 合成 的 信号 调控 通路 研究 。 次 生物 质 代 谢 作为 植物 响应 生长 环 
境 变 化 的 重要 生理 过 程 , 受 体内 复杂 的 信号 通路 网 络 的 调控 , 这 也 是 采取 栽培 调控 措施 或 环 
境 刺 激 因子 提高 药 用 植物 次 生活 性 成 分 积累 的 重要 理论 基础 ,研究 穿心莲 内 酯 生物 合成 过 程 
中 的 信号 转 导 和 基因 调控 网 络 , 对 通过 基因 的 精准 调控 促进 穿心莲 内 酯 积累 将 起 到 重要 推动 
作用 。 


- 
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